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As galhas são estruturas vegetais formadas em resposta a ação do inseto herbívoro, quando 
do ataque à planta. Desta forma, para um inimigo natural como uma vespa parasitoide, atacar 
um inseto galhador requer perfurar este tecido vegetal para alcançar o recurso. As galhas 
variam em sua forma e também no tempo e no espaço e as implicações disso para as 
interações com outros organismos foi o foco desta Tese. No Capítulo 1, buscou-se esclarecer 
conceitos relativos à guilda de organismos associados a galhas, sendo o foco nos cecidófagos, 
inquilinos e cleptoparasitas. Estabelecemos formas e critérios para distinguir uma guilda da 
outra, pois atualmente estes termos são confusos na literatura específica. No Capítulo 2 foram 
amostradas galhas e parasitoides em duas regiões de Floresta Estacional Semidecidual com a 
finalidade de entender padrões (aninhamento e modularidade) nestas interações através de 
uma abordagem de redes tróficas e suas métricas. A modularidade das interações, assim 
como a alta especialização e baixa conectividade das redes, apesar da grande variação de 
especificidade dos parasitoides encontrados seguiu as características esperadas para redes de 
interações antagonistas. No Capítulo 3 utilizamos os seis galhadores presentes em apenas 
uma planta hospedeira, Guapira opposita, para anular os efeitos de espaço e planta 
hospedeira, tentando entender quais processos ecológicos estariam influenciando as 
interações, e concluímos que a forma da galha é o principal processo que molda as interações 
parasitoide/galhador neste sistema. Isto está de acordo com trabalhos sobre a morfologia da 
galha e sua importância para a defesa contra inimigos naturais, como considerado na “enemy 
hypothesis” para a natureza adaptativa das galhas. E por fim, no Capítulo 4, no mesmo 
sistema de G. opposita estudamos um único parasitoide, Galeopsomyia sp. e a variação 
intraespecífica do tamanho de seu ovipositor no ataque às galhas, e vimos que galhas mais 
espessas estavam relacionadas a eclosão de indivíduos de maior ovipositor, enquanto que em 
galhas menos espessas, encontramos variação no tamanho dos ovipositores. Logo, galhas 
mais espessas acabam limitando certos indivíduos da população, aqueles com menores 
ovipositores. Por fim, concluímos que por este tipo de interação ainda ser pouco estudado, 
continuamos com os problemas taxonômicos de ambos os grupos, e questões simples de 
história natural. Apesar de a literatura internacional mostrar o que temos de melhor em 
termos de análises e simuladores sofisticados, perguntas simples e importantes ficam 
esquecidas e a presente Tese tentou resgatar e fazer ressurgir algumas delas.  
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Galls are plant structures formed through the action of an insect herbivore on plant tissues. 
Thus, for a natural enemy, such as a parasitoid wasp, attacking a galling insect requires 
piercing the plant tissue to penetrate the gall. What changes in gall shape, across time and 
space imply for interactions with other organisms was the focus of this thesis. In Chapter 1, 
we sought to clarify concepts related to guilds of organisms associated with galls, focusing on 
cecidophages, inquilines and kleptoparasites. We have established clear criteria to distinguish 
one guild from the other, for these terms currently appear confused in the specific literature. 
In Chapter 2, galls and parasitoids were sampled in two regions of Semideciduous Seasonal 
Forest to help understand patterns (nestedness and modularity) in these interactions using a 
trophic network approach. The modularity found in these interactions, as well as the high 
specialization and low connectivity of these networks, despite the large specificity variation 
of parasitoids, followed literature expectations for antagonistic interaction networks. In 
Chapter 3 we used six gallers present in only one host plant, Guapira opposita, to avoid the 
effects of space and host plant, trying to understand which ecological processes are 
influencing the interactions, and conclude that gall shape is the main aspect shaping 
parasitoid/galler interactions in this system. This is in accordance with the perceived 
importance of gall morphology for the defense against natural enemies, as considered in the 
"enemy hypothesis" for the adaptive nature of insect galls. Finally, in Chapter 4, in the same 
G. opposita system we study a single parasitoid species, Galeopsomyia sp. and its 
intraspecific ovipositor size variation, as related to gall attack, and we found thicker galls to 
be related to hatching of individuals of longer ovipositors, whereas in thicker galls, we found 
variation in ovipositor size . Therefore, thicker galls limit the attack to certain individuals of 
the wasp population, those with longer ovipositors. Finally, we conclude that because this 
type of interaction is still understudied, we continue with taxonomic problems for both 
groups, and simple questions of natural history. Although the literature tries to address 
current problems in terms of sophisticated analyses and simulations, simple and important 
questions are usually forgotten, and the present thesis has tried to rescue and resurrect some 
of them. 
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1. INTRODUÇÃO GERAL 
 
1.1 Galhas e Insetos Galhadores 
 
 Galhas são alterações no tecido vegetal em resposta à alimentação ou outro estímulo 
induzido por organismos como insetos, ácaros, vírus, entre outros (Dreger-Jaufret & 
Shorthouse 1992). Para insetos, são estruturas altamente especializadas, geradas por 
hipertrofia e/ou hiperplasia dos tecidos vegetais e de alto valor adaptativo, concedendo ao 
indutor nutrientes, proteção contra intempéries e contra inimigos naturais (Price et al 
1987).Os insetos galhadores são capazes de induzir galhas nos mais diversos grupos de 
plantas, assim como em todos os órgãos vegetais, sendo assim as galhas são estruturas 
comumente encontradas na vegetação (Mani 1964). 
 A habilidade de induzir galhas em plantas evoluiu convergentemente em dezenas de 
táxons filogeneticamente distantes e é resultado de uma espetacular adaptação radiativa 
(Stone & Schönrogge 2003). Os insetos são o grupo mais representativo de indutores de 
galha, e dentro desses a família, Cecidomyiidae (Diptera) compreende a maioria das espécies 
conhecidas (Price 2005), exibindo diversos padrões de associação com seus hospedeiros 
(Yukawa & Rohfritsch 2005). Por exemplo, espécies congenéricas podem colonizar uma ou 
várias famílias vegetais (Yukawa et al 2005) ou ainda um único gênero de plantas (Gagné 
2010), gerando padrões de radiação evolutiva complexos (Shorthouse et al 2005). 
 A principal radiação do estilo de vida endofítico é dentro do grupo dos Cecidomyiidae 
(Diptera) e é essa indiscutivelmente a menos entendida (Stireman et al 2010). Cecidomyiidae 
possui hoje uma diversidade registrada de 6203 espécies (Gagné 2014), mas o real número 





 Assim, a formação da galha representa um potencial nicho a ser explorado por outros 
organismos, pois ela pode ser utilizada tanto como alimento quanto como abrigo para 
diversos outros animais (Sanver & Hawkins 2000). Por serem as galhas diversas e 
abundantes, alguns trabalhos já demonstraram que galhas representam importantes 
microhabitats para diversos pequenos organismos que habitam as plantas (e.g. Maruyama et 
al 2012). Devido a essas características mencionadas, podemos encontrar diferentes guildas 
de outros organismos que interagem tanto com as galhas quanto com os galhadores. 
 
1.2 Guildas associadas as galhas 
 
 As galhas são fontes de recurso para uma gama de outros organismos, além dos seus 
indutores, tais como: predadores, parasitóides, sucessores, simbiontes, cecidófagos, inquilinos 
e cleptoparasitas (Mani 1964, Fernandes et al 1987, Sanver & Hawkins 2000, Sugiura et al 
2004, Morris et al 2000). Estes três últimos casos recebem pouca atenção da literatura. 
 Os galhadores são considerados como engenheiros de microhábitats, visto que as 
galhas por eles induzidas são estruturas conspícuas, muitas vezes rígidas externamente e de 
tamanho considerável, que podem no mínimo oferecer abrigo para pequenos invertebrados. 
Sendo assim, terminam por ser exploradas por outros organismos, sejam eles herbívoros ou 
onívoros, que não necessariamente interagem diretamente com o galhador (Sanver & 
Hawkins 2000). Em geral, estes organismos são conhecidos como sucessores ou inquilinos. 
 Predadores e parasitóides são os principais responsáveis pela mortalidade dos 
indutores de galha. Os predadores conhecidos são pássaros e outros insetos (Craig et al 2007) 
e, dentre os parasitóides, muitas vespas são conhecidas por atacarem os imaturos de indutores 
de galha (e.g Stone et al 2002). Sucessores são organismos que utilizam a galha após a saída 
do indutor e os simbiontes são, na maioria, fungos que estão associados com os galhadores na 
exploração das galhas (Mani 1964). 
11 
 
 Inquilinos e cecidófagos são organismos incapazes de produzir sua própria galha, mas 
que se alimentam destes tecidos induzidos por um galhador (Mani 1964). O cleptoparasitismo 
é o roubo do recurso (galha) por outro organismo, ocasionando no afugentamento ou morte 
do galhador (Mound & Morris 2000). 
Os termos inquilinismo, cleptoparasitismo e cecidofagia muitas vezes são 
confundidos e utilizados de forma equivocada na literatura de galhas. Essas guildas 
associadas ao sistema planta-indutor podem interagir tanto com o galhador quanto com a 
galha, formando uma rede complexa de interações (Sugiura &Yamazaki 2009). Dentre as 
principais interações neste sistema, estão aquelas envolvendo seus principais inimigos 
naturais, os parasitoides. 
 
1.3 Interações Galhadores/Galha X Parasitoides 
Parasitoides são insetos caracterizados por se desenvolverem e se alimentarem dentro 
de outro artrópode, são compostos de pequenos insetos que variam de 0,2mm (Mymaridade) 
até de 150mm (Ichneumonidae) e apresentam uma alta riqueza de espécies, pouco explorada 
taxonomicamente (Quicke 2015). 
Os parasitoides utilizam seus ovipositores para depositar seus ovos dentro ou fora do 
seu hospedeiro. Parasitoides que atacam insetos endofíticos, como galhadores, nescessitam 
perfurar o tecido da galha para alcançar seu hospedeiro (Price & Clancy1986). Assim, 
características das galhas são importantes nas interações com estes organismos, pois limitam 
o acesso a este recurso. 
Neste sentido, a hipótese do valor adaptativo das galhas como proteção contra 
inimigos naturais diz que a estrutura da galha, ou parte dela, serve como defesa, e permite 
prever que galhas de estrutura similar podem compartilhar inimigos naturais (Price et al 
1987). Porém, o compartilhamento de parasitóides, segundo Schönrogge et al (1995), pode 
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estar mais relacionado com a distribuição espacial dos hospedeiros. Essa aparente 
discrepância entre hipóteses, de que inimigos naturais compartilhados estariam associados a 
questões espaço-temporais, ou então a recursos similares, ainda é pouco clara e restrita na 
literatura. 
Os parasitóides e seus insetos herbívoros hospedeiros coevoluíram formando diversas 
e complexas comunidades que representam cerca de 1/3 da diversidade animal global. Já os 
fatores que estruturam essas comunidades ainda são pouco entendidos (Bailey et al 2009). 
Um tema emergente na ecologia de comunidades de herbívoros é entender como os atributos 
do hospedeiro e sua história evolutiva estão associadas com as comunidades de inimigos 
naturais (Bailey et al 2009). 
 
1.4 Redes tróficas 
 A tese trata de mais de uma abordagem para estudar as interações de organismos com 
os galhadores. Porém, em dois dos quatro artigos da tese a principal forma que utilizamos 
para entender as interações entre os galhadores e os parasitoides é utilizando as redes tróficas. 
 O estudo de redes tróficas é um dos mais completos em Ecologia, podendo conciliar 
estrutura e função da biodiversidade como um todo. Por ser um método tão abrangente, os 
avanços nestes estudos podem ser utilizados para resolver problemas globais (Thompson et al 
2012). Por ser amplamente aplicável a sistemas com muitas unidades que interagem entre si, 
a teoria de Redes é utilizada não só na Ecologia, mas em diversas áreas do conhecimento 
como computação, sociologia e etc. 
 Na Ecologia, as redes tróficas descrevem principalmente as interações entre os 
organismos. Usualmente as redes são construídas por links que representam as interações 
consumidor-recurso, e são importantes resumos dos padrões de organização em comunidades 
biológicas (Morin 2011). Também podem ser usadas para examinar o potencial de interações 
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indiretas, dentre muitos outros fatores, pois consegue agregar diferentes níveis hierárquicos 
da Ecologia (Thompson et al 2012).  
 Comunidades de herbívoros e parasitóides são ótimos sistemas para se estudar redes 
tróficas quantitativas, porque os links tróficos são mais fáceis tecnicamente de quantificar 
quando comparados com o de predadores (Schönrogge et al 2005). Além do que, as relações 
tróficas entre insetos herbívoros e seus parasitóides compreendem o principal componente da 
biodiversidade biológica (Memmott & Godfray 1994). Mesmo assim estudos quantitativos 
das interações herbívoros – parasitóides ainda são raros (Paniagua et al 2009). 
 Muito tem sido feito em relação a estudos com redes tróficas, porém estes costumam 
focar nas estruturas das comunidades e efeito do impacto antrópico sobre elas (e.g. 
Bascompte & Jordano 2007; Tylianakis et al 2007) e pouco se sabe sobre as relações de 
insetos endofíticos-parasitóides e os principais fatores ecológicos e evolutivos básicos que 
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Evolutionary and biological patterns can be obscured by inadequate or ill-defined 
terminology, for example those regarding ecological interactions. In this context, we find in 
the gall literature an evident problem of terminology. Cecidogenous (gall-inducing) species 
are considered ecosystem engineers, promoting structures rich in nutrients and generating 
distinct microhabitat. Within these structures many organisms can be found interacting with 
the galls and gall inducers. These interactors are classified in guilds, and guild boundaries are 
somewhat obscure given the variety of situations occurring in these systems. Cecidophages, 
inquilines and kleptoparasites appear to be poorly understood and misinterpreted. Therefore, 
in this study we bring an overview of the features that might help conceptualize and 
differentiate these interactions. We suggest that some cases described in the literature might 
be reassessed and clear criteria are proposed here to distinguish among these three guilds 
associated with galls. 
 




Padrões biológicos e evolutivos podem ser obscurecidos pelo uso inadequado ou mal definido 
de conceitos biológicos, por exemplo na definição de interações ecológicas. Neste contexto, 
encontramos na literatura de galhas um evidente problema de terminologia. Galhadores são 
considerados engenheiros de ecossistemas, promovendo uma estrutura rica em nutrientes e 
com um micro-habitat próprio que inexiste normalmente na planta. Por esta causa, 
encontramos diversos organismos interagindo com as galhas e com os galhadores. Estas 
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interações são divididas em guildas associadas às galhas, e nessa divisão em guildas é onde 
está o problema. As guildas de cecidófagos, inquilinos e cleptoparasitas são ainda mal 
compreendidas e interpretadas. Sendo assim, neste estudo trazemos um apanhado de 
características que auxiliam na conceituação e distinção dessas interações entre si. Sugerimos 
que alguns casos descritos na literatura sejam revistos e que sejam usados os critérios aqui 
propostos para diferenciar estas três guildas associadas às galhas.  
 



















Galls are alterations in plant tissues due to feeding or other stimuli, induced by organisms 
such as insects, mites, viruses among others (Dreger-Jaufret & Shorthouse 1992). Insects, 
however, are the most common cause (Maia & Fernandes 2004). Hypertrophy and 
hyperplasia in plant cells bring about changes (Dreger-Jaufret & Shorthouse 1992), resulting 
in gall tissues rich in nutrients and consequently with a higher nutritional value than the 
original host plant tissue (Price et al 1987). 
 Because of nutrient richness and ability to provide a differentiated microhabitat, galls 
serve as a resource for many organisms. In addition, it also houses the inducer, which serves 
also as a resource for its natural enemies. Therefore, the gall system encompasses a complex 
web of organisms that interact distinctively with the gall and/or the gall-inducer (Sanver & 
Hawkins 2000). 
These interactions have been reported ever since Mani (1964), who designated them 
as guilds associated to galls. Later, Sugiura & Yamazaki (2009) also constructed a brief 
conceptual review of these guilds, with an emphasis on Coleopteran and Lepidopteran 
cecidophages. These guilds can be divided into two groups: organisms that interact with galls 
and can interact secondarily with the inducer, and those that interact directly with the inducer. 
The first can be separated into inquilines, cecidophages and successors. The second would be 
predators, parasitoids, symbionts and kleptoparasites (Figure 1, adapted from Sugiura & 
Yamazaki, 2009). Among all these organisms, predators, parasitoids, symbionts and 
sucessors appear to be well delimited in its use in the literature. Nevertheless, three groups of 
organisms interacting inside gall structure have confusing roles due to terminological 
problem. 
 Predators and parasitoids are some of the culprits of gall inducer mortality. It is 
known for birds and various insects to be gall-inducer predators (Craig et al 2007), and 
among the parasitoids many wasps (e.g. Chalcidoidea, Ichneumonoidea) are known for 
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attacking immature gall inducers (e.g. Stone et al. 2002). Furthermore, parasitoids are 
reported as the main top-down control for populations of gall-inducing insects (Toma & 
Mendonça 2015). Their role appears to be clear and unequivocal, interacting in a 
straightforward manner with gallers only (trophically), although parasitoids end up using the 
gall as a refuge in the process as well. 
 Successors are organisms that use the gall after the inducer leaves it (Mani 1964). 
These are very common in conspicuous galls that remain connected to plants over a long 
period of time, and are most commonly mites, spiders, thrips, beetles, and springtails. They 
apparently use gall tissues for food and shelter, but dead/decaying gall tissue is probably 
attacked by fungi which also serve as food. These successors may form specific food webs 
within the abandoned gall and are clear examples of the engineering effect gallers have on 
host plants (Sanver & Hawkins 2000). 
The majority of the symbionts are fungi that live within galls (Mani 1964), an interaction that 
can be considered mutualistic, since the gall-inducers use the fungi for food, and the fungi 
require the insects to transport their spores (Rohfritsch 1997). 
 Inquilines and cecidophages are incapable of producing their own galls, but feed off 
gall tissues (Mani 1964). Inquilines install themselves on galls in a way that might or might 
not be fatal to the inducers, and also can prompt the formation of new gall tissue. 
Cecidophages, on the other hand, simply eat gall tissues. Like inquilines, they do not attempt 
to kill the inducer; however, they are unable to induce the production of new tissues 
(Caltagirone 1964). 
 Kleptoparasitism is the theft of the resource (i.e. the gall) by another organism, 
instigated by the abandonment of the gall or death of the gall-inducer (Mound & Morris 
2000). Although already studied in the context of galls (e.g. Mound & Morris 2000; Bono 
2007), kleptoparasitism was not considered in the work of Sugiura & Yamazaki (2009); 
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accordingly, Figure 1 includes this interaction between guilds associated to the gall/gall-
inducing system. 
 Among these interactions, cecidophagy, inquilinism, and kleptoparasitism are the least 
well-understood. Their characterizations are, as well, too broad, and often superposed in the 
literature so as to be insufficiently distinct; they are frequently used without adequate criteria. 
 A more complete conceptual definition of these three gall-associated guilds is 
presented here, with a terminology we believe to be more adequate. We hope that these terms 
can become clear and without ambiguity, leading to a more consistent use in the literature. 
  
DIFFERENTIATING CECIDOPHAGES, INQUILINES, AND KLEPTOPARASITES 
 In the context of galls, inquiline and cecidophage interactions were differentiated by 
Mani (1964) within an evolutionary context. The author pointed out that inquilines must have 
acquired their habits from gall-inducing ancestors, while cecidophages would have evolved 
independently. On the other hand, Mound & Morris (2000) studied kleptoparasitic thrips of 
other gall-inducing thrips or home builders, but they only reported that the kleptoparasites kill 
the gall inducers; this is not the case for inquiline thrips, which do not disturb the gall-
inducer. 
 Although the works cited above provide some tools for distinguishing among these 
guilds, none of them uses multiple non-superposed parameters, capable of completely 
differentiating organisms into one or the other category. In contrast, we propose the use of 
five parameters (food habit; coexistence with the inducer; production of new tissues; 
phylogenetic relationship with the inducer; and mobility) found in the literature to 
conceptualize and differentiate cecidophages, inquilines, and kleptoparasites from each other. 





 This is the primary characteristic that separates kleptoparasitism from the other two 
interactions. Cecidophages and inquilines are exclusively phytophages (Caltagirone 1964; 
Ronquist 1994), while kleptoparasites interact, firstly, with the inducer; when they do not 
chase the inducer away they kill it, demonstrating omnivorous habits (Mound& Morris 2000; 
Luz et al 2015). 
 
Coexistence with the inducer 
 The only interaction where there is no possibility of coexistence with the inducer is in 
kleptoparasitism (Luz et al 2015). Inquilines coexist with the inducer when they feed on the 
same tissue (see below), and this occurs when there is, for example, a Hymenopteran inducer 
and a Hymenopteran inquiline (Brooks & Shorthouse 1997). When inquilines do not feed off 
the same tissues as gallers, they modify gall tissues in a lethal way; for example, when there 
is a Lepidopteran inducer and a Hymenopteran inquiline (Van Noort et al 2007). 
Cecidophages, however, coexist by feeding internally and/or externally from the gall, and are 
only lethal in cases where they consume a large part of the tissue available to the inducer or 
when they cause the gall chamber to open up to the outside.  
 
Production of new tissues 
 This is the primary characteristic that differentiates inquilinism from the other guilds. 
Inquilines stimulate the production of new tissue in galls (Brooks & Shorthouse 1997), 
increasing the amount of resources (plant tissue) the gall has, and can even be beneficial to 
the inducers (Lázló & Tóthméréz 2006) when they belong to the same taxon (at least to the 
level of order). This is because they feed off the same sort of nutritive tissue, and in the same 
way. When they belong to different insect orders, however, they are lethal, because 
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Hymenoptera, Diptera, Coleoptera and Lepidoptera induce the formation of  different kinds 
of gall tissues and inquilines also must feed exclusively on a given gall tissue type, 
compatible with the insect order it belongs to. When inquilines occupy galls whit 
incompatible tissue, they modify the available tissue, and then this new tissue may not be 
compatible with the type of feeding of the gall-inducer (Van Noort et al. 2007). Inquilines 
can also change the shape and colour of the gall (Brooks & Shorthouse 1997; Ferraz & 
Monteiro 2003). Cecidophages and kleptoparasites, on the other hand, are incapable of 
inducing new tissue production, or modifying the gall phenotype. 
 
Phylogenetic relationship with the inducer 
 Mani (1964) made the first distinction between inquilines and cecidophages by 
suggesting that inquilines have this habit because they evolved from gall-inducing ancestors, 
while cecidophages evolved the habit of feeding off gall tissue independently. Evidence of 
this comes from the fact that inquilines can modify gall tissue and stimulate production of 
new tissues, while cecidophages only eat the original gall tissue, internally and/or externally. 
It is possible to find inquilines that modify gall tissues but which are not 
phylogenetically closely related to the gallers of the galls they occupy (e. g. Van Noort et al. 
2007). However, this group of inquilines belong to the Cynipidae (Hymenoptera), have 
evolved from gall-inducing ancestors, and some species attack inducers other than gallflies 
(Stone et al. 2002). 
On the other hand, for kleptoparasites, studies undertaken by Bono (2007), Morris et 
al. (2000), and Luz et al. (2015) suggest that these also bear a close relationship to inducers, 
as having the same nutritive tissue compatibility or by having evolved from gall-inducing 
ancestors, for instance kleptoparasitc thrips (e.g. Morris et al. 2000). However, more studies 





 These interactions can also be separated with respect to mobility. Inquilines occupy 
one gall and there remain until the end of their immature stage (Stone et al. 2002); 
cecidophages are more mobile, using one or more galls for feeding, and can feed from the 
exterior of gall tissues (Sugiura & Yamazaki 2009); finally, kleptoparasites can be more 
mobile, but normally use a single gall (Luz et al. 2015).  
 
FINAL CONSIDERATIONS  
 The major nomenclature problem seems to be the term inquilinism, since for a long 
time in the literature all the organisms associated to galls, which were not predators or 
parasitoids, would be placed in this guild (e.g. Redfern & Askew 1992). In working with gall 
studies, it is important to recognize that there is more than one guild that occupies the 
"house" of the inducer, and that these must be separated following clear criteria so that 
biological and evolutionary patterns are not confused. 
 Inquilines are confused with cecidophages and successors, nevertheless: 1) successors 
do not interact with inducers in time, and 2) cecidophages ought to be considered organisms 
that may not possess a close phylogenetic association with the inducer, which are able to feed 
off more than one gall, and are uncapable of stimulating new gall tissue production. With this 
in mind, many cases in the literature can be revised in the future. 
 The largest confusion between inquilines and cecidophages occurs for Coleoptera and 
Lepidoptera. Probably many of the designated "inquilines" are actually cecidophages: they do 
not modify the gall, are not sedentary, and do not have a close phylogenetic relationship with 
the inducer.  
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 Another problem with the term inquiline can be found in Thysanoptera research. As 
well characterized as they are in the literature, the designation of inquilinism in thrips does 
not fit the broad characterization suggested here. Therefore, we suggest researchers studying 
Thysanoptera may consider favoring this newer characterization of inquilinism proposed 
here, in what seems to us to be more clearly defined terms.  
 Another important aspect that must be taken into account, primarily by taxonomists 
that have described cecidogenic species, is that an insect collected directly from the gall may 
not be an inducer, it can also be an inquiline, cecidophage, or a kleptoparasite, and this can be 
very common in galls collected from a single sample or period of the year. Most often these 
mistakes would involve inquilines, and less frequently cecidophages, since the former are 
more common and in similar taxa; but the latter are mobile. 
 The inadequate use of these terminologies can lead to a poor understanding of 
interactions in the gall-associated guilds. Researchers that work with the host-gall-galler 
system must take care to distinguish the guilds associated to each of these three elements. 
Unknowingly, many designate all individuals as inquilines, causing a great confusion in the 
literature, and erroneous interpretations about the significance of this diversity. 
 Ultimately, we believe that future research, using the criteria suggested in this study, 
could be able to resolve and clarify semantic problems in the specific literature associated to 
these guilds. It is also hoped that ecological and evolutionary hypotheses concerning these 
groups can emerge with greater clarity.  
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Table 1.Parameters used to differentiate interactions of Inquilinism, Cecidophagy, and Cleptoparasitism of galls, compiled from the literature 
 
Traits Inquilinism Cecidophagy Kleptoparasitism Source 
Food Habit 
Exclusively phytophagous. Exclusively phytophagous. Omnivorous habit. Caltagirone 1964; Van Noort et al 2007; Mound & 
Morris 2000; Luz et al 2015. 
Coexistence with 
the Inducer 
Coexistence, if no large tissue 
modification. 
Coexistence, but can be lethal. Do not coexist. Sanver & Hawkins 2000; Miyatake et al 2000; Mound 
& Morris 2000; Ronquist 1994; Luz et al 2015. 
Production of 
New Tissues 
Stimulates production of new tissues 
when from same taxonomic group, 
but when from different group 
modifies tissues.  
Do not modify gall tissue or phenotype. 
 




Brooks & Shorthouse 1997; Ronquist  1994; Van 
Noort et al 2007;Sugiura &Yamazaki 2009; Bono 




Close phylogenetic relationship with 
inducer 
No phylogenetic relationship with 
inducer 
Can have a close phylogenetic 
relationship with inducer 
Mani 1964; Sugiura &Yamazaki 2009. Luz et al 2015. 
Mobility 







Fig. 1. Organism guilds associated with galls and gall inducers. Gray arrows represent 
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 A ciência está cada vez avançando mais rápido, novos métodos analíticos, novas 
técnicas e formas de explorar dados surgem a cada dia. À medida que estas novas 
técnicas surgem, pesquisadores tentam acompanhar e implementá-las nos seus 
trabalhos. Porém, certos campos de estudo ainda possuem questões básicas a serem 
respondidas, algumas delas elencadas nesta Tese, a qual não encontramos uma literatura 
recente expressiva tratando destes assuntos. Em um grupo de organismos que carece de 
descrição de espécies, onde tanto para galhadores, quanto parasitoides, as estimativas 
são de que nem 20% das espécies mundiais tenham sido descritas, esta Tese teve o 
intuito de voltar a abordar perguntas simples, também não deixando de lado novas 
técnicas analíticas, como a análise de redes tróficas. 
 Para o primeiro capítulo, o esclarecimento de conceitos é algo fundamental em 
Ecologia, pois erros em nomenclatura destas interações podem gerar padrões incorretos 
e incertos no entendimento na dinâmica entre estas espécies. Espera-se que a maior 
contribuição deste capítulo seja que novas espécies e estudos de caso com estes tipos de 
guildas venham já com uma informação mais criteriosa, esclarecendo as dúvidas e 
servindo para trabalhos futuros. Como lacuna neste estudo, está a falta de informação 
sobre as relações filogenéticas dentro destas guildas e também com os galhadores. 
 Existe um padrão recorrente na literatura apontando que comunidades interativas 
antagonistas possuem uma estrutura modular, devido à alta especificidade nestas 
interações, e este padrão foi confirmado nas redes analisadas. Porém, como estes 
trabalhos ainda não são comuns na literatura, não sabe-se como estes padrões e 
estruturas iriam se comportar em outros ambientes, pois fatores biogeográficos podem 
também serem importantes nestas interações.  
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 Além disso, estas interações são especializadas e pouco conectadas nas redes. A 
maioria dos parasitoides tem um alto grau de especificidade e poucos se comportam 
como generalistas. Apesar de não ter sido avaliado neste capítulo, os parasitoides 
generalistas, parecem ter preferência por galhas com a forma menos complexa (sem 
pilosidade ou projeções, com baixa dureza e espessura) e esta é uma pergunta pertinente 
para ser respondida em pesquisas futuras. Tal como se existe um ou mais atributos 
(dureza, pilosidade, espessura, ciclo de vida longo...) da galha que estejam relacionados 
com a presença destes parasitoides mais generalistas na comunidade. 
 Excluir os fatores locais e trabalhar com apenas uma planta hospedeira de 
galhadores possibilita entender alguns processos ecológicos mais claramente, 
diminuindo ruídos amostrais. Assim, com o capítulo 3 observou-se o papel importante 
que a morfologia (termo usado na literatura, muito embora o mais correto fosse 
“forma”) das galhas tem nas interações dos galhadores com os parasitoides através das 
galhas. Este dado não é grande novidade na literatura, corrobora a hipótese dos inimigos 
naturais (Price et al 1987) em que galhas semelhantes compartilhariam inimigos 
naturais, e trabalhos mais recentes (László & Thotmérész 2013) vem que galhas menos 
“complexas” são parasitadas em maior grau. Embora a importância da morfologia das 
galhas não seja uma grande novidade, nenhum trabalho na literatura comprovou essa 
hipótese desta maneira e com estes métodos.  
 Novos trabalhos em outros sistemas devem ser feitos para o total 
reconhecimento do papel da morfologia da galha, principalmente levando em 
consideração o espaço, coletando em diferentes ambientes. Além disso, a filogenia é um 
fator importante para determinar as interações; estudos incorporando o fator filogenético 
nas análises, ainda não foram realizados, muito embora a literatura mostre que a forma 
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da galha reflete a filogenia, mesmo assim as relações filogenéticas dos galhadores são 
pouco exploradas quando relacionadas com as interações com parasitoides.  
 Por fim, no último Capítulo, conseguimos observar uma variação intraespecífica 
no tamanho do ovipositor de vespas eclodidas em diferentes galhas, com diferentes 
espessuras. A variação interespecífica de ovipositores, de parasitoides com hospedeiros 
de diversos tamanhos, já foi constatada algumas vezes. Como os galhadores são 
herbívoros com características distintas, que neste caso é a galha, provou-se que a 
espessura da galha pode selecionar indivíduos com tamanhos de ovipositor diferentes na 
população. As implicações disso a níveis populacionais, evolutivos e ecológicos podem 
ser melhor exploradas no futuro. Um único trabalho mostra que um parasitoide, 
Torymus umbilicatus, tende a especiação devido a diferenças na estrutura das galhas das 
espécies de galhador que ele ataca (Brown & Rossi 2013). 
 As interações entre cleptoparasitas, inquilinos, cecidófagos e parasitoides com os 
galhadores são um ótimo modelo de estudo ecológico. Apesar de apresentar diversas 
peculiaridades, problemas taxonômicos, e outras dificuldades (tal como os 
hiperparasitoides, que nesse trabalho não foram considerados, devido a nossa 
metodologia e a ausência de indícios de que grupos seriam hiperparasitoides na região. 
 Os hiperparasitoides são um grupo de parasitoides parasitas de outros 
parasitoides, esta guilda ainda é pouco estudada, devido à dificuldade da identificação 
de um hiperparasitismo e a grande lacuna taxonômica que se encontram os 
microhimenoptera. A identificação nessas interações levaria a redes tripartidas, um 
campo de estudo ainda pouco explorado. 
 Conclui-se que de modo geral, que os aspectos morfológicos da galha são fatores 
cruciais nas interações com parasitoides, sendo eles responsáveis pelos padrões que aqui 
se encontrou. Além disso, as interações aqui estudadas ainda merecem ser muito 
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melhores exploradas, pois ainda temos problemas em terminologia destas e esperamos 
que o Capítulo 1 contribua significativamente para melhorar este aspecto.  Além disso, 
ainda ficam questões em aberto e outras que devem ser exploradas em outros sistemas e 
regiões. O problema taxonômico envolvendo tanto galhadores como parasitoides, só 
será resolvido quando tivermos um incentivo à taxonomia, e espera-se que isso aconteça 
em breve, pois estes grupos são ótimos modelos para estudos ecológicos.  
